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Die Gattung Linum ist bisher cytologisch relativ
wenig untersucht. Lediglich die Frage nach der
Chromosomenzahl hat mehrere Verdffentlichungen
hervorgerufen, Uber das Verhalten der Chromosomen
in der Meiosis wird von SIMONET (1929) und INOUE
(1938) angegeben, daB die Chromosomenverteilung in
der Anaphase normal und ohne Stérung ablduft. Das
ist auch nach eigenen Beobachtungen der Fall. Ander-
seits geben RICHHARIA und KALAMKAR (1930) gewisse
UnregelmiBigkeiten in der Meiosis an, ndmlich daB
sich, verursacht durch das Vorhandensein von Homo-
logien, Bivalente in der Metaphase sekundir assozi-
ieren. Die ,secondary association gilt seit Law-
RENCE (1931) als Kriterium fiir Polyploidie, und
frither schon (DARLINGTON 1927) wurden die in der

Abb. 1. Beginnende Viererpaarung in der Pollenmutterzelle von
Linum usitatissimum. 1 Chromosom liegt aulerhalb der Bildebene.
Phako. 2400 X.

Natur vorkommenden Arten mit sekundédrer Asso-
ziation als sekundire Polyploide bezeichnet. Zu
diesen wird auch Linum wusitatissimum gerechnet.
RicaEARIA und KALAMKAR bezeichnen den Lein als
.sekunddr ausgeglichene Polyploide (s. SCHILLING
1044), wobei der Ausgleich cytologisch zu verstehen
ist; das heiBt, daB die Meiosis keine groBeren Unregel-
méBigkeiten in der Chromosomenverteilung zeigt, wie
sie bei kiinstlichen Polyploiden vorkommen, weil die
Chromosomensitze der Ausgangsformen ihre anfing-
lich vorhandenen Homologien nach und nach ver-
loren haben. Die Polyploidnatur scheint dadurch be-
stiatigt, daB innerhalb der Gattung Linum beziiglich
der Chromosomenzahl zwei hauptsichliche Gruppen
vorkommen, die eine Gruppe mit n =8 und g, die
andere mit n =15 und 16 (s. DARLINGTON und
JANAKI 1045), zu der auch L. usitatissimum gehort und
die man sich phylogenetisch aus der Gruppe mit ge-
ringerer Chromosomenzahl durch einen Polyploidi-
sierungsschritt entstanden vorstellt. Nun ist die
sekundire Assoziation in Prometa- und Metaphase
ein umstrittenes Kriterium, vor allem, weil zu leicht
fehlerhafte Praparation der PMZ. diese Erscheinung
vortiuschen kann (TISCHLER 1951). AuBerdem wurde
sie in jiingster Zeit an verschiedenen Objekten nicht
bestiitigt (GOTTSCHALK 1954, NEVES 1053) oder an

Polyploiden nicht becbachtet (REESE 1954). So
schien eine Untersuchung auch der fritheren Stadien
der Meiosis ndtig, um festzustellen, ob tatsichlich
Homologien zwischen mehr als zwei Chromosomen
vorhanden sind, d. h. ob sie sich im Paarungsverhalten
bemerkbar machen.

Material und Methodik

Als Material diente in der Hauptsache ein Olleinstamm
(St. 65) wegen seines relativ reichen Knospenansatzes und
seiner fiir Leinverhiltnisse groBen Chromosomen. Das
Mejoseverhalten bei anderen Stimmen (Sorauer Fein-
flachs, Eckendorfer Friithflachs) scheint im Prinzip gleich
zu sein. Die Antheren wurden in Alkohol-Eisessig (3:1)
fixiert und nach der iiblichen Quetschmethode teils mit
Orcein-Essigsdure, teils mit Karmin-Essigsiure gefarbt.
K.-E. liefert besonders fiir die friithen Stadien der Meiosis
nach unseren Erfahrungen bessere Bilder als O.-E., ob-
wohl im allgemeinen das Plasma starker angefarbt wird
und EinschluBpriparate rascher nachdunkeln. Die
Zeichnungen wurden nach dem Praparat mit Hilfe des
Winkel-Zeilschen Zeichenapparates angefertigt. Fiir die
Mikrophotographien wurde zur Erhoshung der Rand-
scharfe und des Kontrastes zum Teil Phasenkontrast ver-
wendet (unter den Abb. mit Phako bezeichnet).

Der Ablauf der Meiosis

Die frithesten Stadien der Meiosis sind infolge der
Kleinheit der Chromosomen und deren schlechter
Anfirbbarkeit kaum zu analysieren. In einzelnen
Priparaten konnte der Paarungsvorgang beobachtet
werden. Er beginnt an den heterochromatischen
Mittelstiicken, die euchromatischen Enden {folgen
nach (Abb. 1). L. usitatissimum verhilt sich also wie
Antirrhinum majus (STRAUB 19309). Gleichzeitig oder
unmittelbar nach der Paarung zu Bivalenten treten
die Mittelstiicke von 2 gepaarten Bivalenten zusam-
men, so daB ein Quadrivalent aus vier parallel liegen-
den Chromosomen bzw. aus 8 Chromatiden vorliegt.
Der gleiche Assoziationsmodus wurde bei tetraploider
Impatiens Balsamina gefunden (BoLLE und STRAUB
1042). Die Assoziation der Bivalente ist meist lockerer
als die Paarung der Chromosomen innerhalb eines
Bivalents. Sie erfolgt auch nicht immer fiiber die
ganze Lange der Chromosomen. Partnerwechsel
konnte bisher im Pachytin nicht beobachtet werden.

Im frithen Diplotan bleiben die assoziierten Biva-
lente zunidchst noch nebeneinander liegen (Abb. 2).
Eine Liangsspaltung in 8 Chromatiden kann zu diesem
Zeitpunkt sichtbar werden. Mit dem FEinsetzen der
Repulsionskrafte riicken die Bivalente etwas ausein-
ander (Abb. 3). Bis in die beginnende Diakinese kann
die Assoziation andauern (Abb. 4, 5 u. 6). Die Chro-
mosomen sind bereits deutlich lingsgespalten. Die
Bivalente liegen hier als zwei parallele Ringe neben-
einander, die Endbindungen decken sich. Die tibrigen,
nicht an einer Quadrivalentbildung beteiligten Paare
liegen einzeln und in wesentlich groferen Abstinden
voneinander. - Wenn das Endstadium der Diakinese
erreicht ist, sind gewdhnlich die urspriinglich assozi-
ierten Paare auseinander gertickt und man sieht dann
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die fiir die Diakinese bekannte gleichmiBige Ver-
teilung tiber den zur Verfiigung stehenden Raum. In
der anschliefenden Prometaphase, wo eine erneute
Anniherung der Paare zur Aquatorialplatte hin er-
folgt, konnte keine ,,secondary association® im Sinne
von LAWRENCE, d.h. eine bevorzugte Anndherung

Abb. 2. Zwei an den Mittelabschnitten assoziierte Bivalente im Diplotan

der als homolog zu betrachtenden Bivalente, fest-
gestellt werden. Die diesbeziigliche Angabe von
RicurariA und KALAMKAR (1939) 148t sich nicht be-
stitigen, ebensowenig wie das von ihnen beschriebene
Auftreten von Nucleolarfragmenten. In der Meta-
phase liegen alle Bivalente so dicht beisammen, daf3
die Beurteilung einer sekundiren Assoziation ohnehin

problematisch wird. Die Chromosomenverteilung in
der Anaphase erfolgt ohne UnregelmiBigkeiten,

In der Diakinese, in deren Verlauf die Assoziations-
tendenz im allgemeinen nachlifBt, bleiben in einigen
Fillen die Bivalente assoziiert, und zwar dann, wenn
interbivalente Bindungen vorhanden sind. Abb. 7
zeigt ein einzelnes ringf6rmiges Bivalent mit seinen
beiden Endbindungen, daneben zwei Bivalente, von
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denen das rechte untere in sich ringférmig ist ; bei dem
linken ist die untere Endbindung ausgefallen, es be-
steht aber eine Verbindung zwischen dessen rechtem
Chromosom und der linken Endbindung des anderen

Abb. 3. Diplotin-Diakinese. Locker assoziiertes Quadrivalent.
Die unteren Endabschnitte liegen nicht parallel

Bivalents. An der Briicke sind nur die noch wenig
kontrahierten euchromatischen Endabschnitte be-
teiligt. Diese Konfiguration wurde mehrfach gefun-
den (Abb. 8). In Abb. g sind zwei ringférmige Bi-
valente durch eine Briicke miteinander verbunden.
Diese Bindungsart liegt am hiufigsten vor. Mit den
beiden beschriebenen Fallen sind die méglichen Arten

Abb. 4—6. Beginnende Auflésung der Viererpaarung in der frithen Diakinese
Abb. 4 mit Nucleolenchromosom

der interbivalenten Briicken noch nicht erschépft; so
kommen 4 Chromosomen in einer Kette und 2 Ring-
bivalente mit doppelter Verbindung vor. Um ein
vollstindiges Bild der Bindungsarten zu bekommen,
ist die Untersuchung eines wesentlich groBeren Ma-
terials erforderlich.

Vorldufig 1aBt sich noch keine sichere Aussage
daritber machen, wieviele Quadrivalente pro PMZ.
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gebildet werden und ob die Zahl der Quadrivalente
innerhalb einer PMZ. konstant ist. Denn die Ent-

scheidung, ob es sich im einzelnen Fall um ein locker

assozilertes Quadrivalent, um zufillig beieinander
liegende Bivalenie oder um solche, die ohne Homo-
logien zn besitzen durch interlocking verbunden sind,
1aBt sich in Diplotdn oder frither Diakinese nicht
immer treffen. Jedoch deuten einige Beobachtungen
darauf hin, dafl mehr als ein Quadrivalent pro PMZ,,
mindestens zwei, gebildet werden koénnen. Eine
morphologische Identifizierung der Chromosomen,
die an Quadrivalentbildung beteiligt sind, war bisher
nicht méglich.

Abb. 7. Quadrivalent in der frithen Diakinese, durch Partnerwechsel verbunden.
Links oben ein einzelnes Bivalent

Diskussion

Wenn Homologien zwischen mehr als zwei Chromo-
somen vorhanden sind, so miissen sie sich schon friiher
als in der Prometa- und Metaphase zeigen, eben im
Pachytidn, wo die Homologie sich in dem Paarungs-
geschehen manifestiert. Die Assoziation zu Quadri-
valenten setzt offenbar gleichzeitig mit der Zweier-
paarung ein und zwar zuerst und am stirksten an den
Mittelabschnitten als Folge von zusitzlichen, durch
die einfache Paarung noch nicht ganz abgesittigten
Paarungskriften. Sie ist deshalb relativ locker, be-
sonders an den euchromatischen Endabschnitten. Die
auf solche Weise assoziierten Bivalente riicken wih-
rend der Diakinese ohne eine Komplikation ausein-
ander. Anders ist es, wenn ein Interbivalenter
Partnerwechsel an den Endabschnitten erfolgt ist.
Dann bleiben die Bivalente, durch Chromatinbriicken
verbunden, bis in die Diakinese hinein zusammen.
Bei Paarungswechsel zwischen ganzen Chromosomen
wiirde ein ringformiges oder kettenférmiges Quadri-
valent entstehen, das bis in die Metaphase hinein er-
halten bliebe, Das ist bisher noch nicht beobachtet
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worden. Findet der Partnerwechsel aber nur zwischen
einzelnen Chromatiden statt, wobei sie sich um-
schlingen, dann ist eine lockere Briickenbildung
zwischen Ringbivalenten, die sich frither als die nor-
malen Endbindungen aufldst, erklarlich. Eine Folge
des Partnerwechsels ist das gehdufte Ausfallen der
normalen Endbindungen, und zwar entweder der
ganzen Doppelbindung an einem Ende des einen oder
beider Bivalente (Abb. 7 und 8} oder nur der Bindung
zwischen 2 Chromatiden, wobei die der Schwester-
chromatiden die Ringform des Bivalents aufrecht zu
erhalten vermag (Abb. g). Im einzelnen scheinen sich
die Verhiltnisse noch zu komplizieren. Doppelte Ver-

Abb, 8, Ahnliche Konfiguration wie in Abb. 7, die Chromosomen liegen parallel

Abb. 9. Zwei Ringbivalente, durch Partnerwechselbriicke verbunden

bindung zwischen 2 Ringbivalenten kann Folge von
doppeltem Partnerwechsel sein. Man mufl solche
Fille aber gut von denen des interlocking unterschei-
den (Abb. 10), wobei die Moglichkeit nicht von der
Hand zu weisen ist, daB die Chancen des interlocking
infolge der Homologie und der dadurch bedingten
raumlich naheren Lagerung der sich einhidngenden
Partner vermehrt werden.

In der Metaphase sind interbivalente Bindungen
bisher nicht beobachtet worden. Die Briicken werden
in der Diakinese aufgelost. FEbenso scheinen die
interlockings durch frithzeitiges Zerreiflen nicht bis in
die Metaphase hinein erhalten zu bleiben. Dement-
sprechend finden sich in Metaphaseplatten Bivalente
mit Bindungsausfall an einem Ende hiufig {Abb. 11).
Thre Anzahl kann indessen nicht als Maf@stab fiir
stattgehabten Partnerwechsel oder interlocking ge-
wertet werden.

In stark gespreiteten Metaphaseplatten findet man
zuweilen paarweise nebeneinander liegende Bivalente,
zwischen denen aber keine Bindungen zu sehen sind.
Diese Bilder kdnnen den Eindruck einer secendary
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association erwecken.. Man mufll aber bedenken, daB
urspriinglich ja alle Bivalente so nahe beineinander
lagen. Es handelt sich hier wahrscheinlich um einen
rein zufilligen mechanischen Effekt beim ungleich-
miBigen Quetschen der PMZ. Fr tritt besonders dann
auf, wenn die PMZ. senkrecht zur Spindelachse oder
etwas schrig dazu gequetscht wird. Auf Zhnliche
Weise konnten auch die Bilder der sekundédren Asso-
ziation in der Metaphase I, die RicHHARIA und
KALAMEKAR (1939) geben, entstanden sein.

Abb. 10. Zwei durch inter-
locking verbundene Bivalente
der Diakinese

Abb, 11. Bivalente der Metaphase I, seitlich-
BA = Bindungsausfall an einem Ende.
N = Nucleolenchromosom

Quadrivalentbildung und Basiszahl

Nach dem Verhalten der Chromosomen im Pachy-
tan kann Linum wusitatissimum als sekundire Poly-
ploide im Sinne von DARLINGTON bezeichnet werden;
dies wird dadurch bestétigt, daBl Linwum grandiflorum
var. rubrum aus der Artengruppe geringer Chromo-
somenzahl (n == 8) nach eigenen Untersuchungen im
Pachytdn keine Quadrivalente bildet. Die Homo-
logien zwischen den Chromosomensdtzen sind bei
L. usttatissimum nicht sehr ausgeprigt. Uber die Art
und Weise, wie sich die Polyploidisierung vollzogen
hat, sind mit GOTTSCHALK (1g54) zwei Mdglichkeiten
zu diskutieren: Entweder der Weg iiber die Autopoly-
ploidisierung; dann haben die urspriinglich homo-
logen Chromosomen in der phylogenetischen Ent-
wicklung strukturelle Verdnderungen erfahren, die
zum sukzessiven Verlust der Homologie gefiihrt
haben. In diesem Sinne wire der Ausdruck ,,sekundir
ausgeglichene Polyploide‘’ zu verstehen und berech-
tigt. Oder aber der Weg {iber einen amphidiploiden
Bastard, also {iber Allopolyploidisierung. Er hat die
groBere Wahrscheinlichkeit fiir sich, denn die Chro-
mosomensidtze der Ausgangsformen unterscheiden
sich dann von vorn herein in ihren Struktur. Die nur
schwachen Homologien zwischen einzelnen Chromo-
somenpaaren vermochten im Zeitpunkt der Poly-
ploidisierung keine stirkeren Stérungen der Chromo-
somenverteilung hervorzurufen, die eine verringerte
Vitalitat oder Letalitit zur Folge gehabt hitten; sie
reichten nur aus zu einer lockeren Assoziation einzel-
ner Bivalente.

Der Homologie einzelner Chromosomenpaare miiBte
eine morphologische Ubereinstimmung entsprechen.
Dazu wire eine Analyse der Pachytinchromosomen
von L. usitatissimmm und der verwandten Wildart
L. angustifolium, der mutmaBlichen Stammform
(SCHILLING 1044), erforderlich. Die Analyse stoBt
aber aus methodischen Griinden auf erhebliche
Schwierigkeiten. Idiogramme der somatischen Chro-
mosomen haben fiir diese Fragestellung keinen Wert,
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Da L. usitatissimum nur 1 Nucleolenchromosom pro
batz hat, muB als Basiszahl 8 angenommen werden
und es erhebt sich die Frage nach dem notwendig vor-
handen gewesenen 2. Nucleolenchromosom. Es ist in
mitotischen Metaphasen nach guter Fixierung leicht
zu erkennen an dem groflen Satelliten, der durch einen
langen euchromatischen Abschnitt mit dem Chromo-
som verbunden ist (Abb. 12). Dieser groBe Satellit
gab wahrscheinlich mehrfach Anla8 zu falscher Be-
stimmung der Chromosomenzahl (2n =30 und 3z,
MARTZENITZINA 1927, EMME und SCHEPELJEWA 1927),
eine Vermutung, die auch MAsSIMA (1947) hegt. Bei
Gentianaviolettfirbung kann der Satellit leicht als
besonderes Chromosom angesehen werden, weil dabei
das Verbindungsstiick zwischen Satellit und Chromo-
som nicht gefirbt wird. Dazu kommt, daB bei man-
chen Fixierungen das Zwischenstiick schrumpft; dann
ist der Einschnitt zwischen Satellit und Chromosom
nicht mehr zu erkennen. Je nachdem wird dann die
Chromosomenzahl einmal mit 32, einmal mit 30 be-
stimmt. In den Chromosomenbildern der Gatiung
Linum, die von RAY (1944) gegeben werden, sind in
keinem Fall die typischen groBen Satelliten zu er-
kennen, obwohl sie nach eigenen Untersuchungen
{(unverofftl.) bei den Arten mit n = 8 und ¢ und bei
vielen mit n = 15 zu finden sind. Auch in der Meiosis
ist das Nucleolenchromosom als einziges von allen
stets leicht zu identifizieren (Abb. 4 und r1). Bei dem
Polyploidisierungsschritt, der zur Gruppe mit 15 Chro-
mosomen gefithrt hat, ist das SAT-Chromosom eines
Satzes verloren gegangen. Moglicherweise waren die
SAT-Chromosomen beider Sitze weitgehend homolog,

-__ A
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Abb, 12. Metaphaseplatte aus der Wurzelspitze von
L. usitatissimum mit 2 Nucleolenchromosomen. 3300 X

50 stark, daf3 es zu echter Quadrivalentbildung bis in
die Metaphase hinein kam. Lingere Chromosomen
neigen an sich nach v.WETTSTEIN und STRAUB (1942)
mehr zu Quadrivalentbildung als kiirzere. Dadurch
kann es zu ungleichmiBiger Verteilung auf die
Tochterzellen gekommen sein. Der Selektionswert der
Formen mit nur einem Nucleolenchromosom mufl
schlieflich grofer gewesen sein als der mit zwel oder
drei. Zur Klirung dieser Frage kann die Untersuchung
kiinstlich polyploid gemachter Lenum-Arten.. mit
n = 8§ Chromosomen beitragen. >

Zusammenfassung
1. Linum wusitatissimum. ist eine sekundire Poly-
ploide. Im Pachytin assoziieren sich einzelne Bi-
valente. locker .zu einem -oder mehreren -Quadri-
valenten. - Gooo L
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2. Die Assoziation ldst sich beim Ubergang vom
Diplotin zur Diakinese gewohnlich auf. Nur nach
Partnerwechsel bleiben die Quadrivalente in der
Diakinese noch durch Briicken verbunden. Auch
diese Bindungen werden vor der Metaphase aufgelést,
so daB die Chromosomenverteilung in der Anaphase
ungestort verlauft.

3. Eine secondary association in der Prometa- und
Metaphase konnte nicht nachgewiesen werden.

4. Als Basiszahl fir L. usitatissimum ist 8 anzu-
nehmen. Dem Chromosomensatz fehlt das zweite
Nucleolenchromosom. Der Verlust trat vermutlich
unmittelbar im Zusammenhang mit dem Polyploidi-
sierungsschritt ein.
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Berichtigung!

In der Arbeit von G. Banprow ,,Die Genetik der Befa
vulgarvis-Ripen** (Sammelreferat) muf es in Heft 4/5
auf Seite 116, linke Spalte, 13. Zeile von unten nicht

,,50 einzelfriichtige selbstfertile Mutanten‘

sondern
,.5 einzelfriichtige selbstfertile Mutanten’
heiBen.



